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Географический анализ распределения генных частот полиморфных локусов
P. corneus и L. stagnalis показал, что они являются надвидами, в составе каж
дого из которых присутствует по два викарирующих алловида. Границы их
ареалов практически полностью совпадают и приурочены у одного к восточ
ным и северовосточным областям, а у второго к центральным и западным
соответственно.
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Введение. Пресноводные легочные моллюски Lymnaea stagnalis(Linne, 1758) и Planorbarius corneus (Linne,1758) широко распрост(
ранены в Северном полушарии. Поэтому нет ничего удивительного в
их высокой конхиологической изменчивости, которая привела к их раз(
делению на большое число морфологических видов [1]. Полученные в
последнее время данные по генетической структуре отдельных видов
рода Lymnaea [2] и отсутствие сопряженности между типом раковины
и характером аллозимной изменчивости [3] подтверждают точку зре(
ния, что увеличение числа видов, вероятнее всего, неадекватно есте(
ственной системе.
Ранее проведенный морфологический и геногеографический ана(
лиз P. corneus [4, 5], в пределах которого выделялось от 4 до 8 видов
[1], показали, что на самом деле это надвидовой комплекс викарных
гибридизирующих видов.
Задачей настоящего исследования является сравнительное иссле(
дование генетической изменчивости P. corneus и L. stagnalis в преде(
лах Украины.
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Материалы и методы
Основой данного исследования по(
служили выборки моллюсков, собран(
ные в течение 2002–07 гг. в водоемах
Украины. Исследовано 790 экз. из 27
географических выборок P. corneus,
(рис. 1) и 394 экз. из 22 географиче(
ских выборок L. stagnalis (рис. 2).
Электрофоретический анализ про(
водился в 7,5% полиакриламидном
геле и непрерывной системе буферов
[6]. У P. corneus исследовали изменчи(
вость локуса Es(1, ранее показавшего
высокую степень генетического поли(
морфизма [4]. Для анализа брали ге(
молимфу и в некоторых случаях мыш(
цы ноги. У L. stagnalis в водных экстрак(
тах ткани ноги изучали изменчивость
аспартатаминотрансферазы (Aat(1),
малатдегидрогеназы (Mdh(1) и неспе(
цифических эстераз (Es(1, (2, (3, (4).
Результаты и обсуждение
Генетическая структура P. corneus. По
характеру распределения генных час(
тот можно выделить 5 зон распростра(
нения роговых катушек на территории
Украины, которые не только характе(
ризуются разными частотами аллелей,
но и могут трактоваться в контексте
генетических процессов, протекаю(
щих в этом видовом комплексе (рис.1).
СевероВосток и Восток Украины –
ареал восточной формы. В 11 выбор(
ках из водоемов бассейнов рек: Дес(
ны, Псла, Сулы и Северского Донца
обнаружены исключительно особи с
генотипом Es(1d/d (рис. 1). Только в
выборке из г. Недригайлов была отме(
чена особь Es(1a/d.
Левобережное Приднепровье –
гибридная зона. В Среднем Придне(
провье – это достаточно узкая полоса
от г. Чернигов до р. Днепр, где сосре(
Рис. 1. Распределение аллелей локуса Es(1 P. corneus s. lato на территории Украины
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доточены популяции, в которых содер(
жатся два аллеля, маркирующие вос(
точные и западные формы. В выборке
из р. Стрижень (г. Чернигов) были об(
наружены Еs(1d и Еs(1b (р = 0,46), ко(
торые образовывали три генотипа,
наблюдаемые и ожидаемые распреде(
ления которых хорошо соответствова(
ли друг другу (х2 = 0,001), что отвечает
модели панмиксной популяции. Ана(
логичная ситуация наблюдалась в вы(
борке из р. Удай (г. Пирятин, Полтавс(
кая обл.), В популяции из водоема
г. Прилуки содержится другая пара ал(
лелей Еs(1а (0,22) и Еs(1d (0,78), гено(
типы которых также находятся в рав(
новесии (х2 = 0,7). В выборке из водо(
ема г. Нежин аллель Еs(1d не обнару(
жен, а два выявленных Еs(1а (0,75) и
Еs(1b (0,25) представлены только со(
ответствующими гомозиготами. Это
единственная выборка из 27 иссле(
дованных, где было неравновесное
соотношение генотипов (х2=11,81;
р < 0,01).
Правобережье (вплоть до Карпат)
— зона ареала западной формы, где в
части популяций наблюдается незна(
чительная интрогрессия гена Еs(1d,
маркирующего восточный алловид.
Доминирует на Правобережье аллель
Ез(1b (0,70), далее следует аллель Ез(
1а (0,23). Их частоты меняются по ре(
гиону достаточно мозаично (см. рис.
1). В популяциях северо(западной ча(
сти правобережной части Украины
встречается аллель Ез(1c, средняя ча(
стота которого (0,03) в целом на Пра(
вобережье незначительна.
Закарпатье — изолированная зона,
у моллюсков которой (окр. г. Ужгород)
фиксирован аллель Ез(1a.
Рис. 2. Распределение аллелей локуса Es(4 L.stagnalis s. lato на территории Украины
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Нижний Днепр — гибридная изоли(
рованная группировка (окр. г. Голая
Пристань). Соотношение аллелей за(
падного Еs(1a (0,43) и Еs(1b (0,36) и во(
сточного Ез(1d (0,21) алловидов про(
межуточное, хотя и сдвинуто в сторо(
ну первого.
Генетическая структура L. stagnalis.
В результате электрофоретического
анализа была установлена аллозимная
изменчивость двух локусов неспеци(
фических эстераз (рис. 2), имеющая
явно выраженный географический
характер. Причем, как и в случае с
P.corneus, наблюдалась четкая диф(
ференциация в западно(восточном
направлении. Так, в популяциях прудо(
вика Левобережной Украины: Черни(
говской, Сумской, Харьковской и Пол(
тавской областей имели место фикса(
ции аллелей Es(2a, Es(3b. В правобе(
режных популяциях уже явно домини(
ровали альтернативные аллели, хотя
их фиксации наблюдались далеко не в
каждой из популяций и в некоторых
выборках (р. Корчик, Ровенская обл.),
г. Славута, Хмельницкая обл.) присут(
ствовали аллели, характерные для во(
сточных областей Украины.
В выборках из Киевской области,
находящейся как бы на стыке западной
и восточной форм, в одних случаях
(популяции Новобеличей и Барышев(
ки) присутствовали оба аллеля, а в
других (Боденьки — Левобережье)
имела место фиксация восточных ал(
лелей. В целом полученная картина
распределения аллелей неспецифи(
ческих эстераз и, в частности, локуса
Es(4, продукты которого на электро(
фореграмме в разные сезоны иссле(
дования интерпретируются более точ(
но, отвечает модели викарирования
двух видов с относительно небольшой
зоной гибридизации и достаточно ши(
рокой — генных интрогрессий.
Проведенное исследование двух
пресноводных легочных моллюсков
P.corneus s. lato и L. stagnalis s. lato
показало очень похожие картины гео(
графической аллозимной изменчиво(
сти. Для обеих видов характерна: диф(
ференциация на западную и восточ(
ную формы, сопровождающаяся фик(
сациями альтернативных аллелей, и
наличие неширокой зоны генных инт(
рогрессий, проходящей приблизи(
тельно по руслу Среднего Днепра.
Очевидно, что оба эти моллюска поли(
типичны и образуют надвидовые ком(
плексы, представленные викарными
видами, эволюционно(генетическая
дискретность которых поддерживает(
ся исключительно пространственной
изоляцией. Ведь совершенно очевид(
но, что при той легкости, с которой
алловиды в зонах контакта гибридизи(
руют, в условиях симбиотопии близкие
виды просто растворились бы друг в
друге.
Общей особенностью генетической
структуры поселений этих двух мол(
люсков является не только похожая
география ареалов и расположение
зоны гибридизации, но и асимметрич(
ность генных интрогрессий, которая
проявляется, прежде всего, в доста(
точно резком ограничении продвиже(
ния генов западных форм в восточном
направлении и достаточно свободном
в противоположном. Очевидно, что в
данном случае основным фактором,
стабилизирующим гибридную зону,
являются экологические особенности
викарных форм, в частности их неод(
нозначная способность к жизни в ре(
гионах с разным уровнем риска засу(
хи. Так, особи западных форм, приспо(
собленные к более влажным условиям
обитания, просто не способны актив(
но мигрировать в восточном направ(
лении, тогда как продвижение восточ(
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ных форм на запад, хотя и ограниче(
но, но все же имеет место, что и при(
водит к появлению интрогрессий “во(
сточных” генов в поселениях западных
форм прудовиков и катушек.
Несмотря на явно общие тенденции
в характере дифференциации, в гено(
географии этих двух видовых комплек(
сов есть и свои различия. Так, популя(
ции P. corneus s. lato в Черниговской
области содержат аллели либо только
западной формы (окрестности Нежи(
на), либо представляют случаи гиб(
ридных популяций (с. Ядуты, Борзнен(
ский р(н, гг. Чернигов и Прилуки), либо
по своему составу это типичные вос(
точные формы (Чернигов). Тогда как у
Lymnaea во всех изученных выборках
Черниговской области обнаружены
фиксации генов восточной формы.
Более того, даже в Киевской области
(Боденьки) встречаются исключитель(
но восточные популяции. Это означа(
ет, что у L. stagnalis s. lato по сравне(
нию с P. corneus s. lato гибридная зона
сдвинута на запад порядка на 100 км,
что может быть связано как с особен(
ностями видовых комплексов, разной
численностью популяций или даже
просто историческими особенностя(
ми формирования ареалов.
Выводы
Таким образом, географический
анализ распределения генных частот
полиморфных локусов P.corneus и
L.stagnalis показал, что они являются
надвидами, в составе каждого из ко(
торых присутствует по два викариру(
ющих алловида. Границы их ареалов
практически полностью совпадают и
приурочены у одного к восточным и се(
веро(восточным областям, а у второ(
го к центральным и западным соответ(
ственно. Общей особенностью генети(
ческой структуры поселений этих двух
моллюсков является не только похо(
жая география ареалов и расположе(
ние зоны гибридизации, но и асиммет(
ричность генных интрогрессий.
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